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С целью оптимизировать поцедуру искусственного опыления для разных видов и подвидов го- 
роха у 8 образцов, принадлежащих таксонам Pisum fulvum, Pisum sativum ssp. elatius (дикие), 
Р. abyssinicum и P. sativum ssp. sativum (культивируемые), сравнивалась эффективность искусственного 
опыления (среднее число семян на один опыленный цветок) собственной пыльцой при использова- 
нии трех способов опыления: 1) сразу после кастрации бутона на стадии до раскрытия пыльников; 
2) после раскрытия цветка, кастрированного на той же стадии (отложенное опыление), и 3) дву- 
кратное опыление, как в методах (1) и (2). У культурных форм эффективность опыления всеми тремя 
способами не различалась. У диких форм метод (2) по сравнению с методом (1) показал сходные 
или лучшие результаты, а метод (3) показал результаты, сравнимые с таковыми для метода (2). Для 
образца 721 (Pisum sativum subsp. elatius) с особо крупными цветками метод 2 (отложенное опыление) 
оказался в 12 раз эффективнее метода (1). Для дикорастущих форм гороха можно рекомендовать 


отложенное опыление. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Искусственное опыление было одной из 
первых экспериментальных технологий в 
генетике. Г. Мендель (Mendel, 1866) потра- 
тил годы на методическую подготовку сво- 
их экспериментов, включая выбор гороха 
в качестве экспериментального объекта и 
отработку процедуры скрещивания, и пре- 
кратил свои исследования закономерностей 
наследования, когда не сумел выработать эф- 
фективный метод искусственного опыления 
для ястребинки (Hieracium) (Nogler, 2006). 
Процедура скрещивания со времен Менде- 
ля не изменилась. Лодочка разрезается или 
удаляется, прежде чем венчик приобретает 
антоциановую окраску и раскрывается, пыль- 
ники удаляются путем обрывания тычиночных 
нитей пинцетом и нужная пыльца наносится 
на рыльце без необходимости в какой-либо 


защите от дальнейшего опыления. Процедура 
основывается на двух допущениях: а) пестик 
приобретает компетенцию к опылению до 
раскрытия венчика и 6) после раскрытия вен- 
чика дальнейшее опыление маловероятно. Эти 
допущения подразумевают, что горох является 
облигатным самоопылителем. Действительно, 
у гороха пыльники раскрываются на стадии, 
когда бутон начинает приобретать антоциа- 
новое окрашивание, но еще не раскрылся. 
Однако цветки гороха привлекают пчелиных, 
и перекрестное опыление все же возможно 
до 30 % у некоторых местных форм южного 
происхождения (Loenning, 1984). Опыты по 
нанесению пыльцы на рыльца раскрытых цвет- 
ков показали, что на этой стадии пестик все 
же сохраняет компетенцию к опылению, т. е. 
в это время некоторые семяпочки остаются 
неоплодотворенными собственной пыльцой 
(Bogdanova, Berdnikov, 2000). 
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Результаты скрещиваний отдаленных форм 
гороха для проверки их репродуктивной со- 
вместимости (Неопубл.) дали основание заподо- 
зрить, что стандартная процедура скрещивания 
может не быть оптимальной для некоторых ди- 
корастущих представителей рода. Это побудило 
нас исследовать данный вопрос специально. 
Чтобы исключить эффекты несовместимости, 
мы сравнили результат искусственного опыле- 
ния своей собственной пыльцой 8 форм гороха 
тремя разными методами. 


МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 


Использованные в работе гомогенные и го- 
мозиготные образцы приведены в табл. 1. 

Растения выращивались в теплице в гид- 
ропонных стеллажах, наполненных смесью 
керамзита и вермикулита, с подачей стандарт- 
ного раствора Кнопа дважды в сутки и при 
искусственном освещении 10 000-12 000 люкс 
в течение 16 ч в сутки, в вегетации январь-ап- 
рель 2010 г., октябрь-декабрь 2010 г. и март-май 


Таблица 1 


Исследованные образцы гороха, признаки их цветков, 
среднее (i) и максимальное (т) число семян в бобе при самоопылении в выборках объема п 


Место i (+ ст. ошибка), 
Образец Признаки цветков т 
происхождения n 
Pisum fulvum Sibth et Smith, дикорастущий вид из Передней Азии 
WL2140 Израиль, Иерусалим, | по 1-2 на цветонос, небольшие, полно- 2,85 = 0,06 5 
Долина Креста стью раскрытые, с коротким парусом п= 315 
Pisum abyssinicum А. Вг., культивируется в Эфиопии и Йемене 
VIR2759 Эфиопия по | на цветонос, небольшие 4,08 = 0,17 7 
п = 64 
Pisum sativum ssp. elatius (Bieb.) Schmahl. s. 1., дикорастущий подвид из Средиземноморья 
L100 (=Л3273; | Израиль, по 1, изредка по 2 на цветонос, цвето- 3,62 = 0,21 6 
=712 ш Веп- 10 км южнее ножка направлена под углом к оси цве- п= 37 
Ze’ev, Zohary, | Беер-Шевы тоноса, небольшие, широкораскрытые, 
1973) парус слегка укорочен 
VIR320 «Палестина» по І, изредка по 2 на цветонос, укорачива- 4,87 = 0,11 9 
ющийся к более высоким узлам, неболь- п = 239 
шие, широкораскрытые 
721 (in Веп- Израиль, г. Кармель, | по 1 на очень длинном, дугообразно 4,06+0,36 7 
Ze’ev, Zohary, | 5 KM северо-западнее | изогнутом цветоносе, крупные, широко- n= 32 
1973; =J13262) | Зихон Яаакова раскрытые, парус непропорционально 
увеличен, около 3,5 см шириной 
Л1794 Израиль/Сирия по 1 на очень коротком цветоносе, 3,70-0,29 6 
(спорная территория). | мелкие, крылья, узкие, парус не вполне п=36 
Голанские высоты, раскрывается и остается свернутым, так 
Тель Абу Нида что наибольшую ширину цветок имеет у 
основания, пигментация очень слабая 
СЕ1 (=Л2629) | Украина, Крым, по І накоротком цветоносе, мелкие, кажут- 2,75=0,14 6 
Симеиз ся узкими и заостренными, крылья узкие, п= 110 
парус He вполне раскрывается и остается 
свернутым, пигментация очень слабая 
Pisum sativum ssp. sativum L., cultivated worldwide 
WL1238 Тестерная линия по 2, редко по 1 на очень коротком | статистических | 8 
цветоносе, крылья редуцированы (КК); данных нет 
пигментация почти отсутствует (kk bb) 
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2012 г, далее обозначаемые как «весна 2010», 
«осень 2010» и «весна 2012». 

Бутоны кастрировались посредством са- 
гиттального разрезания лодочки и удаления 
пыльников пинцетом за несколько часов до 
появления антоциановой пигментации. Цветки 
образцов Л1794 и CE1 слабопигментированы, 
их бутоны кастрировались на той же стадии, бу- 
дучи оцениваемы по размеру и форме. Пестики 
опылялись пыльцой, взятой у того же самого 
образца, одним из трех способов: 

1) сразу после кастрации (немедленное опы- 
ление, стандартный); 

2) когда венчик уже раскрыт и окрашен 
(отложенное опыление). Это происходило на 
следующий день после кастрации у всех образ- 
цов, кроме 721. У этого образца с очень круп- 
ными цветками развитие их занимает больше 
времени, поэтому их приходилось опылять по 
способу (2) на второй день после кастрации. 

3) дважды, как при способах (1) и (2) (двук- 
ратное опыление). 

Все три метода применялись случайным об- 
разом к цветкам с одних и тех же растений. Око- 
ло 30 скрещиваний было проведено весной 2010 
и 2012 гг. О.Э. Костериным и осенью 2010 г. 

В.С. Богдановой. Семена собирались индиви- 

дуально с каждого боба весной 2010 и 2012 rr., 
но в единые выборки для каждого образца и 
способа скрещивания осенью 2010 г. 

Для каждого образца и способа подсчиты- 
валось число проведенных скрещиваний (С), 
бобов (Р) и семян (№), а также вычислялось 
среднее число бобов на скрещивание (р = Р/С), 
семян Ha боб (5 = N/P) и семян на скрещивание 
(е = №С); последний параметр отражал эффек- 
тивность скрещивания. 

Значения параметров при трех способах 
опыления сравнивались у одних и тех же об- 
разцов в один и тот же сезон. Параметр p — вы- 
борочная оценка вероятности формирования 
боба после скрещивания; различия его значений 
оценивались как различия эксперименталь- 
ных частот после ф-преобразования Фишера 
(Fischer, 1953) посредством Е-критерия Велша, 
представляющего собой обобщение #критерия 
Стьюдента для случая произвольных варианс 
(Welsh, 1947). Параметр $ — вероятность опло- 
дотворения, умноженная на число семяпочек 
в пестике, — представляет собой количествен- 


ный признак, зависящий от континуальных 
факторов, но округленный до целых величин. 
Параметр е — произведение р и $, являясь, таким 
образом, суперпозицией случайных событий 
разного типа. Распределение эксперименталь- 
ных численностей по е идентично таковому по 
$, за исключением того, что к нулевому классу 
добавлено число скрещенных цветков, которые 
не образовали бобов. В тех случаях, когда бобы 
собирались индивидуально, мы подсчитыва- 
ли число семян в индивидуальных бобах (5), 
вычисляли дисперсию этого параметра ос, а 
также дисперсию с, полагая 5 = 0 для каждого 
скрещивания, не завершившегося образованием 
боба, и использовали эти дисперсии для оценки 
существенности различий средних $ ие с помо- 
щью критерия Уэлша. 

В весеннюю генерацию 2013 г. на выборках 
индивидуальных бобов было подсчитано число 
семян, образовавшихся за счет естественного 
самоопыления, его среднее і и среднеквадрати- 
ческое отклонение также приведены в табл. | в 
качестве характеристики образца. 


РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 


Численные данные и значения параметров 
представлены в табл. 2. Для скрещиваний 
осени 2010 г. у нас отсутствуют данные по 
индивидуальным бобам. Заметим, однако, что 
в тех случаях, когда такие данные имеются, у 
всех образцов, кроме 721 и СЕТ, среднеквад- 
ратические отклонения O, и ср незначительно 
варьировали от способа к способу. Поэтому для 
статистических сравнений данных осени 2010г. 
мы использовали наивысшее (с целью избежать 
переоценки различий) значение дисперсии каж- 
дого параметра из полученных весной 2012 г. 
Например, для данных осени 2010 г. по образцу 
VIR2759 мы принимали 1,76 в качестве значе- 
ния Og для всех трех способов. Для образца 
Л1794 у нас не было данных по весне 2012 г, 
и мы в качестве значения как с,, так и Op t, 
принимали 2,00 (чуть выше, чем значения, на- 
блюдаемые для У1В 2759, показавшего значения 
S ие, очень близкие к 11794). 

У большинства образцов значение р слабо 
варьировало в зависимости от способа опыле- 
ния. У VIR320 для способа (2) оно было почти 
вдвое больше, чем для способов (1) и (3) при 
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Таблица 2 
Число скрещиваний (С) образцов гороха самих на себя, проведенных тремя способами: 
немедленное опыление (способ (1)), отложенное опыление (способ (2)) 
и двукратное опыление (способ (3), детали в тексте), 
число образовавшихся бобов (Р) и семян (№), среднее число бобов на скрещивание (р), 
среднее число семян Ha боб (5), среднее (e, эффективность) 
и среднеквадратическое отклонение (ср) числа семян на скрещивание 


Овразец, Способ | С Р 5 р 5 е om 
вегетация 
1 42 32 81 0,76 2,53*5 1,93*, 
WL2140 
ocens 2010 £ 2 30 27 89 0,90 3,22 2,90 
3 39 32 91 0,82 2,84 2,33 
1 38 33 90 0,87**, 2,73 + 0,20 2,37 + 0,23 1,40 
и 2 36 28 86 0,78 3,07 = 0,22 2,39 = 0,28 1,66 
весна 2012 г. 
3 38 22 71 0,58 3,23 + 0,25 1,87 = 0,30 1,85 
1 41 21 75 0,51 3,57 1,83 
VIR2759 A 
ocenb 2010 £ 2 35 16 43 0,46 2,69 1,23*; 
3 27 19 57 0,70 3,00 2,11 
1 37 19 32 0,51 1,68 = 0,46 0,86 = 0,27 1,65 
о 2 36 29 58 0,81**) 3 2,00 + 0,33 1,61 = 0,29 1,76 
весна 2012 г. > 
3 30 17 19 0,56 1,12 + 0,36 0,63 + 0,23 1,25 
1 54 33 79 0,61 2,39*; 1,46***; 
Pe) 2 34 25 79 0,74 3,16 2,32 
осень 2010 г. 
3 48 40 141 0,83 3,52 2,94 
1 37 25 86 0,68 3,44 + 0,29*, 2,32 + 0,33***, | 2,03 
L100.(=712) 2 30 28 122 0,93 4,36 + 0,34 4,07  0,37**3 2,05 
весна 2012 г. 
3 38 27 103 0,71 3,81 = 0,26 2,71 + 0,34 2,09 
1 30 15 18 0,50 1,20 0,60 
Л1794 
осень 2010 г 2 33 23 25 0,70 2,24 0,76 
3 29 17 38 0,59 1,09 1,31 
1 38 4 4 0,11***5 3 | 1,00+0,41**, 3 | 0,11 +0,06**, 3 | 0,39 
TALC) 2 34 13 45 0,40 3,46 + 0,70 1,32 + 0,39 2,29 
весна 2010 
3 25 11 49 0,44 4,46 + 0,87 1,96 + 0,58 2,92 
1 34 25 31 0,74 1,24+ 0,41 0,91 = 0,31 1,82 
ЕЕ 0 2 30 23 31 0,77 1,35 = 0,26 1,03 = 0,23 1,25 
весна 2010 
3 26 20 22 0,77 1,10 + 0,26 0,85 + 0,22 1,12 
1 34 16 41 0,47 2,56 + 0,44*; 1,21 = 0,30***, 1,75 
от 2 37 18 70 | 0,90*** 3 3,89 = 0,62 1,89 + 0,44**, 2,66 
3 30 27 113 0,49 4,19 + 0,40 3,77 + 0,43 2,34 
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Окончание таблицы 2 
Capen Способ | С Р 5 р 5 е С; 
вегетация 

1 26 18 48 0,69 2,67 = 0,29 1,85 + 0,32 1,62 
шеи 2 | 28 | 18 | 44 | 0,64 2,44 + 0,45 1,57= 0,37 | 1,93 
весна 2010 

3 31 25 68 0,81 2,72 + 0,30 2,19+ 0,31 1,72 

1 36 23 59 0,64 2,57 = 0,24 1,64 + 0,26 1,55 
пв 2 34 27 83 0,79 3,07 = 0,37 2,44 = 0,36 2,11 
весна 2012 

3 28 20 57 0,74 2,85 + 0,35 2,04 + 0,35 1,86 


После + приведена стандартная ошибка. * Р < 0,01; **Р< 0,01; *** P<0,001 для различий между способами опыления, 
цифры нижнего индекса указывают на TO, для сравнения с каким(и) из способов они приведены (например, ***› 3 при 
значении для способа (1) указывает на значимость его отличия от значений для способов (2) и (3)). 


высокой статистической достоверности разли- 
чий (соответственно t = 4,16 и 3,86; Р < 0,001). 
Образец 721 оказался исключительным, про- 
демонстрировав вчетверо меньшее значение р 
(0,11) для способа (1) (при котором в 38 прове- 
денных скрещиваниях сформировалось только 
4 боба) по сравнению со способами (2) — 0,40 
и (3) — 0,44, также при высокой достоверности 
различий (t = 2,94 при сравнении способов (1) 
и (2) и 3,01 при сравнении способов (1) и (3), 
Р < 0,01). Два других случая статистически зна- 
чимых различий (Р < 0,01) были умеренны по 
величине (около полутора раз) и наблюдались 
весной 2012 г., но не в аналогичном экспери- 
менте осенью 2010 г.: более высокое значение 
для способа (1) по сравнению со способом (3) 
у WL2140 и более высокое значение для спо- 
соба (2) по сравнению со способами (1) и (3) у 
VIR2759. 

Значение параметра $ также в большинстве 
случаев варьировало от способа к способу 
незначительно. Это означает, что (а) если боб 
сформировался, количество семян мало зависит 
от времени опыления, и (6) второе опыление не 
повреждает пестика, но и не добавляет семян. 
Наиболее сильные эффекты - Ha | %-м уровне 
значимости; увеличение приблизительно в 3,5 
и 4,5 раза соответственно для способов (2) и (3) 
по сравнению со способом (1) наблюдалось у 
образца 721. У VIR320 наблюдались эффекты 
тех же направления и амплитуды, но с меньшей 
статистической существенностью (уровень зна- 
чимости 5 % для сравнения способов (1) и (3). 
Небольшие эффекты с 5 %-м уровнем значи- 


мости у WL2140 и L100 не воспроизвелись в 
разные годы: у WL2140 некоторое превосход- 
ство способа (2) над способом (1) не было ста- 
тистически значимым весной 2012 г., тогда как 
у L100 способ (1) давал существенно меньшие 
значения по сравнению со способом (3) осенью 
2010 г и со способом (2) весной 2012 г. 
Небезынтересно сравнить среднее число се- 
мян в бобе после скрещивания (табл. 2) со сред- 
ним числом семян в бобе при самоопылении, 
і (табл. 1). Заметим, что последнее оказалось 
много меньше, чем максимально возможное 
число семян в бобе (табл. 1). У большинства 
образцов значение 5 как минимум для некото- 
рых способов было сравнимо со значением i. 
У Л2140, VIR320, L100 (весенний опыт) и 721 
некоторые из значений $ даже превосходили зна- 
чения і. Только у Л1794 наибольшее значение 5 
(в случае способа (2)) составляло лишь 60 % 
от значения i, у CE] наибольшее значение $ (в 
случае того же способа) составляло 71 % от 
значения і. К сожалению, значения $ и i, будучи 
полученными в разные годы, не вполне сопо- 
ставимы; в то же время эти данные свидетельст- 
вуют о том, что как минимум один из способов 
всегда обеспечивает достаточное опыление. 
Значение е, т. е. среднее число полученных 
семян на одно скрещивание, показало статисти- 
чески значимые различия между способами 
опыления у 5 образцов (712140, У1В 2759, Ј13723, 
721, VIR320) и не показало их у образцов 
Л1794, CE1 и \Т 1238. Однако в случаях, когда 
один и тот же образец участвовал в опытах как 
осенью 2010 r., так и весной 2012 г, результаты 
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воспроизвелись только у WL1238. У Л2140 и 
VIR2759 статистически значимые эффекты 
наблюдались осенью 2010 г. и не наблюдались 
весной 2012 г. У L100 некоторые различия были 
высокодостоверны, но не воспроизводились в 
отношении направления: значение е для спосо- 
ба (1) было приблизительно вдвое выше, чем 
для способа (3) осенью 2010 r., а весной 2012 г. 
эти способы дали сходные результаты, тогда как 
значение для способа (2) оказалось в полтора 
раза больше. У 320 значение е увеличилось от 
способа (1) к способу (2) и далее к способу (3), 
так что при способах (1) и (3) оно различалось 
почти втрое при высокой значимости разницы 
между способом (3) и двумя другими. 

Наиболее сильный эффект наблюдался у об- 
разца 721, у которого значение е показало более 
чем десятикратное увеличение от способа (1) к 
способу (2) (с 0,11 до 1,32, t = 3,04, 35 степеней 
свободы (d.f.), Р < 0,01) и далее увеличилось 
еще примерно в полтора раза (хотя и статисти- 
чески незначимо: t = 0,91, 44 d.f., Р < 0,3) 
к способу (3). 

Среднее число бобов на скрещивание (р) 
нельзя интерпретировать однозначно. Боб может 
не сформироваться по двум причинам: а) если 
не оплодотворена ни одна семяпочка, хотя в 
таких случаях могут появляться небольшие 
пустые бобы (особенно часто у У1В 2759, CE1 
и Л1794; засчитываются как бобы с 0 семян) и 
б) если пестик повреждается механически. 
Однако наиболее травмоопасной процедурой 
является кастрация, которая проводилась 
идентично для всех трех способов. Опыление — 
процедура более тонкая, но три способа разли- 
чались именно ею. Мы могли бы ожидать, что 
повреждение пестика во время опыления более 
вероятно при способах (1) и (3), когда пинцет 
прикасается к более уязвимому молодому пести- 
ку, чем при использовании метода (2). У УВ 320 
мы действительно сталкиваемся с ситуацией, 
когда значение р оказывается много больше 
для способа (2), чем для двух других способов; 
небольшие различия того же рода наблюдались у 
VIR2759 весной 2012 r., HO He у других образцов. 
Четырехкратное уменьшение значения р при 
способе (1) по сравнению со способами (2) и (3) 
не может быть отнесено на счет механического 
повреждения и, вероятно, имеет место вслед- 
ствие неоплодотворения семяпочек. 


Эффективность скрещиваний, е, — наиболее 
важный для нас параметр. Будучи произведени- 
ем ри $, этот параметр мог бы аккумулировать 
незначительную изменчивость последних. 
Однако наши данные показывают, что статис- 
тически значимые различия значений е конкор- 
дантны значениям $, часто с несколько большей 
значимостью различий, но нер (в весеннем 
опыте 2012 г №2140 и УВ 2759 продемонстри- 
ровали значимые различия способов опыления 
для значений р, но нее). Можно заключить, что 
эффективность скрещиваний ограничивается 
неопылением семяпочек, а не повреждением 
пестика. 

Относительно значений е мы имели следу- 
ющие теоретические ожидания: 

— если они больше для способов (1) и (3), 
чем для способа (2), компетенция пестика к 
опылению максимальна в еще закрытом бутоне 
и данный генотип является самоопылителем; 

— если они одинаковы для всех трех спосо- 
бов, семяпочки становятся рецептивными веще 
закрытом бутоне, но если они при этом не опло- 
дотворяются, то сохраняют рецептивность и в 
уже раскрытом цветке, причем данный генотип 
все еще является самоопылителем; 

— если они уменьшаются от способа (1) к 
способу (3), временное окно рецептивности 
каждой семяпочки довольно коротко, но вре- 
менное окно, в течение которого разные семя- 
почки становятся рецептивными, начинается 
на стадии закрытого бутона и продолжается 
после раскрытия венчика, а генотип сочетает 
самоопыление с перекрестным опылением: 

— если они больше для способов (2) и (3) по 
сравнению со способом (1), компетентность 
пестика максимальна у раскрытого цветка, 
генотип же является преимущественно пере- 
крестником. 

Плохая воспроизводимость результатов для 
3 (WL2140, VIR2759 и L100) из 4 образцов, для 
которых проводились повторные опыты, свиде- 
тельствует о том, что эффективность скрещива- 
ний зависит от неких факторов, которые мы не 
учитывали. В осеннюю тепличную генерацию 
растения получают меньше естественного ос- 
вещения из-за короткого светового дня и низ- 
кого положения солнца, в весеннюю генерацию 
температура в теплице гораздо выше (возможно, 
в нашем случае это самый важный фактор). В 
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результате мы можем обсуждать только сильные 
эффекты, связанные со значением е. 

В наши опыты было вовлечено только две 
культурных, причем независимо доместици- 
рованных, формы гороха: культивируемый по 
всему миру P. sativum ssp. sativum (пердставлен 
WL1238) и эндемичный для Йеменаи Эфиопии 
P. abyssinicum (представлен У1В 2759). Для них 
различий между способами опыления в значе- 
нии е не наблюдалось, за исключением неболь- 
шого падения в случае способа (2) у УВ 2759 
в эксперименте осени 2010 т. Это означает, что 
оба образца являются самоопылителями — ожи- 
даемое следствие неосознанного отбора в куль- 
туре при дефиците опылителей. Таким образом, 
для культурного гороха лучше всего подходит 
стандартная процедура скрещивания. 

Остальные 6 образцов представляли дико- 
растущие формы: WL2140 относится к хорошо 
очерченному виду Pisum fulvum, остальные 5 — 
дикорастущие представители P. sativum, в на- 
стоящее время условно объединяемые в рыхлый 
подвид Р. sativum ssp. elatius в широком смысле. 
Для всех этих образцов и во всех опытах способ 
(2) давал большие значения е, чем способ (1), 
хотя у CE1 (в единственном опыте весной 2010 
г.), у WL2140 весной 2012 г иу L100 осенью 
2010 г. эти различия не были статистически зна- 
чимыми. В остальных случаях они свидетельс- 
твали о том, что пестик сохраняет компетенцию 
к опылению после раскрытия венчика, что озна- 
чает способность к спонтанному перекрестному 
опылению, которое в естественных условиях 
может быть адаптивным. Это касается образ- 
цов 721, VIR320 и, возможно, Л2140 и L100, у 
которых эффект был слабее и не воспроизвелся 
в одном из двух опытов. У 721 и VIR320 значе- 
ние е увеличивалось от способа (1) к способам 
(2) и (3), хотя различия были значимыми не во 
всех случаях. 

Образец 721, представляющий форму вы- 
сокого габитуса, вьющуюся по кустарникам и 
деревцам маквиса (Ben-Ze’ev, Zohary, 1973), 


исключителен в TOM отношении, что его пестик 
оказался компетентным к опылению в основном 
после раскрытия венчика. Это хорошо сочета- 
ется с особенностями его цветков: они очень 
крупные, с непропорционально большим пару- 
сом, расположены на длинных цветоносах. Нет 
сомнений, что этот дикий горох адаптирован 
именно к перекрестному опылению. 

Хотя исследованные представители дикого 
гороха показали несколько различные резуль- 
таты, отложенное опыление (способ (2)) может 
быть рекомендовано для скрещивания любого 
дикого гороха, поскольку по сравнению со стан- 
дартной процедурой (способ (1)) оно дает Te же 
или лучшие результаты. Двукратное опыление 
(способ (3)) более трудоемко, будучи комбина- 
цией обоих вышеупомянутых способов, и, как 
оказалось, в большинстве случаев приблизи- 
тельно столь же эффективно, как способ (2). 
Стандартную процедуру (способ (1)) можно 
рекомендовать для культурных форм. 


Работа поддержана грантом РФФИ № 13- 
04-00516. 
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Summary 


In order to optimize artificial pollination in various pea species and subspecies, the efficiency of artificial 
pollination was analyzed in eight accessions belonging to Pisum fulvum, Pisum sativum ssp. elatius (wild), 
P. abyssinicum, and P. sativum ssp. sativum (cultivated). Mean numbers of seeds per flower pollinated with 
its own pollen were determined in three pollination methods: 1) immediately after bud castration before 
anther dehiscence, 2) after the dehiscence of a flower castrated at the same stage (delayed pollination), and 
3) double pollination as in methods (1) and (2). These methods did not differ in efficiency in cultivated 
accessions. In wild ones, method (2) was similar to (1) or better, whereas method (3) was comparable 
in efficiency with method (2). Method (2) (delayed pollination) was 12 times as efficient as method (1) 
in accession 721 (Pisum sativum subsp. elatius), possessing very large flowers. Delayed pollination is 
recommended for wild pea varieties. 


Key words: wild pea, Pisum L., artificial pollination, self-pollination. 


